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Поскольку тип питания зависит от характера корма, то в процессе 
освоения экологических ниш у животных в большинстве случаев появ- 
ляются трофические приспособления. У консументов различных порядков 
возникают экологические, физиологические и морфологические особен- 
ности, обеспечивающие обнаружение кормового объекта, максимальное 
(по кбличеству и скорости) потребление корма и наиболее эффективное 
его усвоение. У различных видов вырабатываются различные требова- 
ния к одним и тем же элементам пищи. Это проявляется B неодинаконом 
отношении их к основным и т. н. второстепенным компонентам и являет- 
ся следствием длительного влияния кормовых объектов на обмен веществ 
их потребителей (Дмитриев, 1951; Рафес, 1968; Ноизе, 1969; Эдельман, 
1972 и др.*). 

Взаимосвязь насекомых с кормовыми объектами можно рассматри- 
вать как наследственную реакцию потребителей на относительное по- 
стоянство условий среды. Однако часто наблюдается смена пищевых 
отношений, что вызвано происходящими в биогеоценозах климатически- 
ми и сезонными изменениями, а также изменениями, связанными с хо- 
зяйственной деятельностью человека. Известно, что в различных зонах 
у растений одного и того же вида количественное соотношение отдель- 
ных веществ различно. Смена насекомыми-фитофагами кормовых расте- 
ний определяется биохимическим сродством последних. Предпочтение 
оказывается тому виду, который в данное время имеет максимальную 
биохимическую ценность и не обладает репеллентными и тем более 
токсическими свойствами. Несовпадение сезонных изменений химиче- 
ского состава растений с требованиями насекомых не только подавляет 
питание, но может вызвать их гибель (Harrison, 1927; Кожанчиков, 1941, 
1951, 1952; Chin, 1950; Старк, 1953; Friend, 1958; Thorsteinson, 1960; 
Эдельман, 1972 и np.). 

Пищевые реакции относятся к тропизмам. Для каждого вида расте- 
ния характерна совокупность химических веществ, которые порождают 
систему хемотаксических сигналов, воспринимаемых фитофагами. По 
мнению Торстейнсона (Thorsteinson, 1960), оптимальная реакция пита- 
ния предполагает, что субстрат обладает хемотаксическими стимулято- 
рами, важными при осуществлении выбора, и не имеет ни ингибиторов 
питания, ни отпугивающих свойств. 

Отдельные авторы (Merz, 1959; Jermy, 1966) считают, что несмотря 
на высокую чувствительность как слабо, так и высоко специализирован- 
ных видов насекомых к фагостимуляторам, более узкая их специализа- 
ция связана с большой чувствительностью к веществам, подавляющим 
питание, т. к. влияние, сходное с действием специфических фагостиму- 
ляторов, могут оказывать и другие вещества. Отсюда более важной B 


* Ввиду большого количества литературных источников по изучаемой пробле- 
ме в данном обзоре представлены лишь основные работы. 
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определении круга кормовых растений оказывается чувствительность к 
отпугивающим веществам — один из факторов эволюции олигофагов. 
Соответствующее поведение животных обеспечивает им и их потомству 
оптимальные условия существования и, в первую очередь, наиболее 
быстрое восполнение и накопление энергии. Адекватность поведения 
живых организмов тем или иным условиям окружающей среды обес- 
печивается степенью развитости органов чувств. Разнообразные сти- 
мулы, возникающие во внешней среде и внутри организма, действу- 
ют на специализированные возбудимые структуры, в которых энер- 
гия стимулов преобразуется в энергию нервных импульсов, несущих 
информацию в центральную нервную систему. Этот воспринимаю- 
щий аппарат часто имеет весьма сложное строение (Dethier, 1962; 
Hodgson, 1964; Мазохин-Поршняков, 1965; Елизаров, Синицына, 1969; 
Иванов, 1969 и np.). 

Определенное значение в поисках корма имеет зрение. Большинству 
насекомых свойственно наличие сложно устроенного зрительного ана- 
лизатора и цветового зрения (11ѕе, 1937; Мазохин-Поршняков, 1965, 
1968, 1969, 1971; Meeuse, 1969; Францевич, 1971; Swihart, 1971 и др.). 
Пветослепые формы, по крайней мере среди имаго, встречаются крайне 
редко (Мазохин-Поршняков, 1973). Еще Шпренгель (цит. по Meeuse, 
1969) говорил о том, что совокупность линий; цветных точек и пятен у 
основания лепестков выполняет роль указателей, направляющих насеко- 
мое к спрятанному нектару. Часто цветовые реакции, связанные с пита- 
нием, являются врожденными рефлексами. Например, парусники (Ра- 
pilionidae) и белянки (Pieridae) проявляют большую врожденную чув- 
ствительность к голубому, пурпурно-фиолетовому и красному цветам; 
нимфалиды (Nymphalidae) предпочитают желтые и синие тона (Vaidya, 
1968, 1968а); колорадского жука (Leptinotarsa decimlineata S a y) и дру- 
гих вредителей-фитофагов больше всего привлекает желтый цвет 
(Stüben, 1972). 

Но для большинства насекомых растительноядных и других групп 
при выборе корма решающими являются хеморецепторные реакции, в 
основе которых лежат запах и вкус корма. (Фриш, 1955; Рафес, 1968; 
Schoonhoven, 1969, 1969а; Salama, Tolba, 1971; Викторов, 1972 и др.). 
В состав хеморецепторных сенсилл входят рецепторы дистантного и кон- 
тактного действия. Хеморецепция как наиболее древний тип реакции 
первоначально была связана только с восприятием пищевых субстратов 
(Елизаров, Синицына, 1969; Елизаров, 1970 и др.). Обонятельная хеморе- 
цепция важна и интересна тем, что позволяет организму обнаруживать 
объект поиска издали. Особенность ольфакторной реакции насекомых, 
заключается в том, что они запоминают запахи, по-видимому, только 
конкретно, а не в обобщенном виде (Мазохин-Поршняков, 1971). 


Однотипные группы рецепторов у различных насекомых сходным 
образом реагируют на аналогичные раздражители. Так, одиночные 
клетки в трихоидных сенсиллах самцов сатурний (Saturniidae), тутового 
шелкопряда (Bombyx mori L.) и некоторых других чешуекрылых, а так- 
же пчелы медоносной (Apis mellifera L.) реагируют только на запах 
половых аттрактантов самок собственного вида; у ряда жесткокрылых, 
особенно у пещерных стафилинид (Staphylinidae) и жужелиц (Carabi- 
4а), обнаружены одиночные специфичные рецепторные образования, 
воспринимающие инфракрасное излучение; у пчел, муравьев (Formici- 
dae) и некоторых других насекомых есть рецепторы CO» ит. д. Очевид- 
но, уже периферические чувствительные нейроны хеморецепторных сен- 
силл в определенной мере различают стимулы за счет специфических 
свойств мембранн хеморецепторов (Schoonhoven, Dethier, 1966; Dethier 
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et al. 1969; Дьяченко, 1970; Елизаров, 1970 и np.). Личинки чешуекрылых 
и ряда других насекомых после ампутации антенн M максилл (Ha них 
расположены хеморецепторы) не способны дифференцировать кормовые 
растения. Например, коровка (Epilachna vigintiocta-punctata) c удален- 
ными антеннами, находясь на корме, очень долго не начинает питаться. 
Антеннальные рецепторы определяют у коровок (Coccinellidae) реакцию 
привлечения, у колорадского жука — преимущественно реакцию отвер- 
гания тех или иных растений (Krishna, Sinha, 1969). 

Чаще всего за ориентацию и питание ответственны разные группы 
рецепторов, которые стимулируют различные биологически активные 
вещества. Так, саранча Schistocerca gregaria Forsh., найдя кормовое 
растение, приступает к питанию только после стимуляции рецепторов 
клипеолабрума и гипофаринкса (Haskell, Mordue, 1969). На основании 
биопроб для заболонника вязового (Scolytus multistriatus March.) 
было установлено, что в сублимируемой фракции бензоловых экстрактов 
коры ильма содержится активный фактор, стимулирующий пищевую 
ориентацию заболонника, а в несублимируемой — фактор, стимулирую- 
щий его пищевую активность (Baker, Norris, 1968). 

Органы контактной рецепции у большинства животных связаны 
исключительно с актом питания. Шонховен (Schoonhoven, 1969) отмеча- 
ет, что у гусениц органы вкуса, локализованные в двух различных сти- 
локонических сенсиллах на каждой максилле, в процессе. питания нахо- 
дятся в постоянном контакте с растительной тканью и информируют 
насекомое о химическом составе поедаемого корма. У многих животных, 
обитающих в воде, вкусовые рецепторы могут участвовать также и в 
ориентации (Елизаров, 1970). У самок многих насекомых весьма чув- 
ствительные контактные хеморецепторы найдены на яйцекладе. Напри- 
мер, у толстоножки Bruchophagus roddi Gus w. сенсиллы яйцеклада 
реагируют на различные вещества, полученные из люцерны, в семена 
которой она откладывает яйца (Paxton, Burchardt, 1970). Подобное 
размещение рецепторов известно у двукрылых, перепончатокрылых 
(Викторов, 1972; Hooper, Pitts, 1972; Lenteren, 1972 и др.). 

Положительная или отрицательная трофическая реакция насекомых 
зависит от стимуляции тех или иных рецепторов сенсиллы. Вещества, 
раздражающие ЁГ-рецепторы (солевые), оказывают отпугивающее дей- 
ствие или вызывают реакцию отвергания пищи. Вещества, раздражаю- 
щие $-рецепторы (сахарные), обладают привлекающими свойствами 
(Елизаров, 1965, 1965а; Jermy, 1968; Salama, 1968; Дьяченко, 1970; Си- 
ницына, Елизаров, 1971 и др.). В. Ф. Дьяченко (1970), исследуя питание 
жуков черного соснового ycaua (Cyrtoclytus capra Ger m.), нападаю- 
uero Ha ослабленные деревья, показал, что при действии на хеморецеп- 
торы насекомого жидкой фракции луба больного или поваленного дерева 
возбуждение возникает преимущественно в $-рецепторах хемосенсиллы, 
а здорового дерева — в L- и $-рецепторах. Причем сразу же после Hana- 
дения усача частота импульсов 5-рецепторов заметно превосходит часто- 
ту импульсов рецепторов. 

Пищевые реакции у имаго многих видов обусловлены особенностя- 
ми питания их личинок и в зависимости от этого могут изменяться. При 
определенных условиях вкус изменяется и у насекомых преимагинальных 
стадий (Schoonhoven, 1967, 1969; Синицына, Елизаров, 1971; Dethier, 
Kuch, 1971 и др.). Личинки полифагов отдают явное предпочтение тому 
растению или той искусственной среде, на которой они питались перво- 
начально. По некоторым данным, у насекомых даже за один день пита- 
ния можно воспитать предпочтение определенной диете. Оно не исчезает 
и после линек (Schoonhoven, 1969; Hanson, Dethier, 1973). 
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Характерно, что в опытных условиях круг кормовых растений, кото- 
рыми питаются гусеницы многих видов чешуекрылых, значительно шире, 
чем в природе. Это показано Ha гусеницах некоторых видов Hadena 
Schr., питающихся гвоздичными (Caryophyllaceae). Специфичными кор- 
мовыми растениями следует считать преимущественно те растения, на 
которых самки откладывают яйца. В опыте отродившиеся гусеницы на- 
чинают питаться на многих растениях различных систематических групп, 
однако вторичные пищевые стимулы, определяющие возможность адап- 
тации гусениц к пищевому субстрату, остаются специфичными для раз- 
личных видов (Муегз, 1968). 

Важным фактором, влияющим на работу хеморецепторных органов, 
является физиологическое состояние организма. Известно, что реакция 
контактных хеморецепторов изменяется в зависимости от возраста насе- 
комых (Dethier, 1947; Hodgson, 1964 и др.), степени насыщенности их 
организма питательными веществами и водой (Minnich, 1930; Anderson, 
1932 n np.) и некоторых генетических факторов (Wolbarsht, 1957; Evans, 
1961 идр.). 

Часто поведение насекомых изменяется в зависимости от их 
физиологического состояния. Например, сосновые лубоеды большой 
(Blastophagus piniperda L.) и малый (B. minor Hart.) после зимнего 
оцепенения приобретают способность реагировать на корм в результате 
физиологического стресса, вызванного полетом. В период пребывания 
под корой самки сначала теряют реакцию на химические стимулы древе- 
сины, потом (в период откладки яиц) она становится обратной, и 
восстанавливается перед вылетом для возобновления питания (Kangas 
et al., 1971). 

Иногда вид растения, которым питается фитофаг, определяет 
привлекательность последнего для паразита. Так, при определении 
зараженности лугового клопа (Lygaeus lineolaris) его основным na- 
разитом — наездником Leiophron pallipes в зависимости от питания 
клопа было обнаружено, что паразиты нападают на них в период 
питания на сорняках, до перехода вредителей на культурные растения. 
В результате чего численность клопов значительно уменьшается (Stre- 
ams et al., 1968). 

Таким образом, выбор насекомыми TOTO или иного кормового расте- 
ния обусловлен общей настройкой физиологических особенностей их 
пищеварения и обмена веществ в целом на определенные основные и 
«второстепенные» вещества, входящие в состав этого растения, а также 
наличие «вкусового следа» кормового объекта, что определяет и общую 
реакцию центральной нервной системы насекомого, и реакцию хеморе- 
цепторов. 

В поведении насекомых при поисках корма можно наметить следую- 
щие этапы: широкий поиск; ориентация на тот или иной биотоп, а в био- 
топе — реакция ‘на комплекс сигналов (зрительных, обонятельных), 
свойственных определенному субстрату, а не на сам субстрат; ориента- 
ция на данный корм. Эта реакция, в подавляющем большинстве случаев 
ольфакторная, может быть связана как с первичными, общими для всех 
кормовых объектов (непосредственная ориентация), так и с вторичными, 
строго специфичными (сигнальная ориентация), стимулами. Контактная 
хеморецепция — «микронаводка» насекомого на данный корм, которая 
стимулирует непосредственно процесс питания или «опробование» яйце- 
кладом пригодности данной пищи лля личинок. 
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